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ニンジン体細胞不定胚による植物胚発生の研究
Carrot somatic embryogenesis; as a model system for studying plant embryogenesis
塩　田　　　肇
（横浜市立大学大学院生命ナノシステム科学研究科）
１．体細胞不定胚とは
有性生殖の過程では、受精卵は細胞分裂を繰り返すことで胚を形成し、新しい
個体へと発達する。受精卵から胚が形成される過程（胚発生過程, Embryogenesis）
では、形態的にも生理的にも劇的な変化が起きる。そのため、胚発生は発生学的
に興味深い現象である。
種子植物においても、胚発生は受精卵から開始される。しかし、種子植物の胚
は外部を種皮（Seed coat）や内乳（Endosperm）などの組織に被われており、
その中にある胚の発生過程を観察することは困難である。また、外部の組織を除
き、胚のみを分別して採取することも容易ではない。そのため、植物の胚発生の
研究は動物に比べて遅れている。
植物では、一度葉・茎・根などに分化した体細胞（Somatic cell）から胚組織
（Embryonic tissue）が発生する現象が知られている。受精を経て形成される胚
（受精胚, Zygotic embryo）に対して、これらを体細胞不定胚（不定胚, Somatic
embryo）と呼ぶ。一般に植物には、一度特定の機能を持つように分化した体細
胞が、適切な条件下におかれると再び新しい組織・個体に分化する能力（分化全
能性, Totipotency）が備わっている。不定芽形成や不定根形成に比べて、不定胚
形成は分化全能性の最も直接的な証拠といえる。
不定胚は、1958年にSteward et al.とReinertによってニンジン（Daucus carota）
で最初に報告された１）,２）。ニンジン不定胚は、球状胚（Globular embryo）、心
図１　ニンジン不定胚
誘導後15日目のニンジン不定胚。選別を
行っていないため、球状胚、心臓型胚、
魚雷型胚が混在している。（スケール表
示：1,000μm）
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臓型胚（Heart-shaped embryo）、魚雷型胚（Torpedo-shaped embryo）と、受精
胚と同じような形態変化を経て完全な植物体に成長することから、受精胚発生の
形態学的モデルとして盛んに研究されてきた（図１）３）。また、ニンジン不定胚
は、胚組織が単独で存在すること、組織培養（Plant tissue culture）による大量
調製が可能であることなどから、生理学的解析や生化学的解析においても優れた
研究材料となる。不定胚形成はニンジン以外にも多くの植物種で報告されており、
不定胚を利用した植物胚発生の研究は広範囲に進められている３）。
２．不定胚誘導系
一般に不定胚誘導は、実生（Seed l ing）の胚軸（Hypoco ty l）や子葉
（Cotyledon）などの植物組織を植物ホルモン（オーキシン, Auxinやサイトカイニ
ン, Cytokinin）を含む培地で培養し、不定胚形成能力（Embryogenic competence）
を持つ特殊な細胞（Embryogenic cell: EC）を誘導することから始まる（図２）。
このECを植物ホルモンを含まない培地で培養することにより、不定胚形成が開
始される。ニンジンの場合は、ECの誘導が人工オーキシンの一種である2,4-ジク
ロロフェノキシ酢酸（2,4-dichlorophenoxyacetic acid: 2,4-D）のみの添加によって
起きる。ニンジンECを2,4-Dを含まない培地に移植すると不定胚が形成されるが、
その際に一定の大きさのEC（直径37－63μm）を選抜して使用することで、発
達段階の揃った不定胚が得られる。
一方、ECの小さな細胞塊（直径1,000μm以下）のみを選別し、2,4-Dを含む培
地で長期間継代培養すると、2,4-Dを含まない培地で培養しても不定胚が形成さ
れない細胞（Non-embryogenic cell: NC）が得られる（図２）４）。この不定胚形
成能力を失った細胞は、不定胚形成能力獲得の研究においてネガティブコントロ
ールとして利用されている。
ニンジンでは、このような植物ホルモンによる不定胚誘導系とは別に、実生の
図２　2,4-Dによるニンジン不定胚誘導系
ニンジン実生の胚軸を2,4-Dで処理する
と、不定胚形成能力を持つEmbryogenic
cellが得られる。Embryogenic cellを2,4-D
を除いて培養すると不定胚に分化する。
Embryogenic cellの小さい細胞塊を長期間
継代培養すると、不定胚形成能力を持た
ないNon-embryogenic cellが得られる。
（文献82より改変して引用）
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茎頂部（Shoot apex）を一定期間さまざまなストレス（重金属、高浸透圧、高温
など）で処理し、その後ストレスから解放することで、不定胚を誘導する方法が
ある（ストレス不定胚誘導系；図3）５）。この系では、2,4-Dを使用しないため、
植物ホルモン（主にオーキシン）による生理作用を除外し、不定胚形成能力獲得
に関わる変化のみを検出することが可能である。
一方、若い葯組織（小胞子, Microspore、若い花粉, Young pollen）の培養によ
っても不定胚発生が起きる６）。このような小胞子や花粉由来の不定胚は、半数体
（n）であることが特徴であり、単相ゲノム（Haploid genome）でも胚発生が可
能であることの直接的な証拠になる。また、倍数化することで完全な二倍体（2n）
になることから、育種上の有用性も高い。ナス科植物（Solanaceae）やアブラナ
科植物（Brassicaceae）での事例が多いが、イネ（Oryza sativa）など他の植物種
でも可能な方法である６）。
３．不定胚発生の研究
一度分化した体細胞がどのようなメカニズムで胚発生を開始するのか、胚発生
の開始に受精は必要ないのか、という基礎生物学的な疑問を解決するため、不定
胚形成能力が獲得される際の細胞の変化について、生理学的・生化学的研究が行
われてきた。主に、ECとNCとの比較、不定胚とNCとの比較によって、多くの
タンパク質と遺伝子が検出されている。
３.１. 不定胚発生と植物ホルモン
オーキシンを用いてECを誘導する際には、一般的に有効とされる濃度よりも
高濃度で植物細胞が処理される必要がある。そのため、ECの誘導はオーキシン
の生理学的効果だけでは説明できない。高濃度のオーキシンは、植物ホルモンと
しての効果ではなく、ストレス因子として細胞に作用している可能性が考えられ
る。このことは、ストレス不定胚誘導系で効率よく不定胚が誘導されることでも
支持される。また、ニンジン不定胚を最も効率よく誘導できる2,4-Dは、強力な
図３　ストレスによる
ニンジン不定胚誘導系
ストレスによるニンジン不定胚誘導
系。ニンジン実生の茎頂部を高濃度のシ
ョ糖、塩化ナトリウム、塩化カドミウム、
高温などのストレス因子で一定期間処理
し、その後ストレスを除くと不定胚が分
化する。
（文献82より改変して引用）
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除草剤としても作用する。これらのことから、不定胚発生の誘導因子の本質はス
トレスであると考えられる。
一般に、植物体が乾燥・塩・低温などのストレスにさらされると、植物組織内
で植物ホルモンであるアブシシン酸（Abscisic acid: ABA）が増加する。増加し
たABAにより、植物細胞をストレスから守るためのさまざまな反応が誘導される。
そのため、ストレスによる不定胚誘導の際にも、細胞内でABAが合成され、不定
胚誘導に関する何らかの役割を果たしていると考えられる７）,８）。
実際に、2,4-Dやストレスによる不定胚誘導系では細胞内のABAが増加してお
り８）,９）、反対にABA生合成阻害剤（フルリドン, Fluridone）を処理すると不定
胚形成率が著しく低下する８）。また、不定胚形成能力を持つECはABA含量が極
めて高く、不定胚形成能力を消失したNCはABA含量が極めて低い10）。これらの
ことから、少なくともニンジンの不定胚誘導系では、ABAによって不定胚形成能
力が誘導されている可能性が高く、オーキシンは不定胚誘導時の細胞分裂促進に
関与していると示唆されている８）。
タルウマゴヤシ（Medicago truncatula）などでは、不定胚発生に関わる植物ホ
ルモンとしてエチレンが報告されている11）。エチレンはオーキシン・サイトカイ
ニン・ABAなどの植物ホルモンとクロストークすると考えられるため、他の植物
種でもエチレンが不定胚発生に関与している可能性は高い。今後、ニンジン不定
胚でもエチレンの効果について解明されることが期待される。
３.２. 胚発生の指標遺伝子
不定胚形成能力は、不定胚の形態が観察されるよりも早い段階で獲得されると
考えられる。そのような早い段階では、不定胚形成能力を細胞学的・形態学的に
確認することは困難である。そのため、不定胚形成能力を分子機構として解明す
るため、不定胚やECにおいて特異的に発現するタンパク質や遺伝子を指標とし
て利用する必要がある。
このような不定胚形成能力の指標となりうるタンパク質や遺伝子は、不定胚形
成能力を規定する因子そのものを探索する過程で得られたものが多い。ニンジン
不定胚形成では、ECやストレス不定胚誘導時には存在するが、NCでは検出され
ないタンパク質としてEMBRYOGENIC CELL PROTEIN (ECP: ECP31, ECP40,
ECP6３）が単離されている12）,13）,14）。これらは、種子成熟後期に蓄積が見られ、
ABAによって発現誘導されるLATE EMBRYOGENESIS ABUNDANT (LEA)タン
パク質の一種である。ECP遺伝子の発現は、ECや成熟後期の種子で特異的に見
られ、NCや成熟葉などでは見られない。また、不定胚では通常発現しないが、
ABAで処理された不定胚では発現が誘導される。
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一般に、LEAタンパク質は、親水性の高いアミノ酸から構成されていることか
ら、細胞内の水分保持、細胞内小器官や膜の構造維持などに関わり、細胞を乾燥
などのストレスから守る働きを持つと考えられているが、明確な証明はなされて
いない15）。これらのことから、ECPは、不定胚形成能力獲得に直接関連するとい
うよりは、不定胚形成能力の指標として利用するのが適当と考えられる。同様に
ニンジンからは、LEA遺伝子としてEMBRYOGENIC CELL PHOSPHOPROTEIN
(ECPP44)やCARROT ABA-INDUCED IN SOMATIC EMBRYOS (CAISE:
CAISE1－CAISE4, CAISE6）が単離されている16）,17）。
ニンジン不定胚で特徴的に発現する、膜局在性の糖タンパク質としてC-ESE1
が単離されている18）。C-ESE1は細胞接着に関与すると予想されており、不定胚
発生を直接規定している因子とは考えにくい。C-ESE1も不定胚形成能力の指標
として利用できるが、その生理機能については詳細な解析が待たれる。
３.３. 不定胚形成を規定する因子
不定胚形成能力を規定する因子（タンパク質や遺伝子）を、ECとNCの比較、
不定胚とNCとの比較、ストレス不定胚誘導過程での比較によって検出する試み
が行われている３）,19）,20）。
SOMATIC EMBRYOGENESIS RECEPTOR KINASES (SERK)は、ニンジン不定
胚において検出され21）、シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）やイネなどでも
そのホモログが得られている22）,23）。最近になって、SERKが花粉発生や病原菌耐
性において重要な機能を持つことが示された23）,24）,25）。SERKは胚発生の初期に
も役割を持つと考えられるが、詳細な機能は明らかになっていない。
また、アブラナ（Brassica napus）の小胞子由来の不定胚からは、AP2/ERFフ
ァミリー転写調節因子であるBABY BOOM（BBM）が単離されている。BBMは、
胚発生の初期から後期まで発現し、異所的過剰発現させると不定胚形成が起きる
ことが報告されている26）。BBMは胚発生時の細胞増殖や形態形成に関わる重要
な因子であると考えられている。
近年になり、モデル植物であるシロイヌナズナにおいて、胚発生に異常が見ら
れる突然変異体やその原因遺伝子が多数報告されるようになった。その代表的な
ものとして、LEAFY COTYLEDON（LEC1, LEC2）、FUSCA 3（FUS3）、ABA-
INSENSITIVE 3 （ABI3）がある27）。LEC1はHAP3サブユニットでCCAAT配列に
結合する転写調節因子である。LEC2、FUS3、ABI3はB3ドメインを持つ転写調
節因子である。いずれも胚発生過程において特徴的に発現し、共同して機能する
ことで胚の発生と成熟を決定していると考えられている28）。ニンジン不定胚にお
いても、LEC1のホモログとしてC-LEC1が、ABI3のホモログとしてC-ABI3が単離
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されている29）,30）。
LEC1あるいはLEC2をシロイヌナズナで異所的過剰発現させると、不定胚形成
が起きることが報告されている31）,32）,33）,34）。同様に、CHDクロマチンリモデリ
ング因子（CHD chromatin remodeling factor）であるPICKLE (PKL)の突然変異
体pklでも不定胚形成が報告されている35）,36）,37）。最近になって、PKLはクロマ
チン構造を調節することによって、LEC1、LEC2、FUS3などをエピジェネティ
ック的に調節することが示された38）,39）,40）,41）,42）。ニンジン不定胚においても、
同様にクロマチンレベルでの調節が存在すると考えられ、胚発生関連遺伝子（C-
LEC1など）のプロモーター領域のメチル化などが研究されている43）,44）。
植物細胞においても、発生や分化のプログラムはエピジェネティック的な機構
により調節されていると考えられる。通常、根や葉などの組織に分化した細胞で
は、胚発生のプログラムが進行しないよう厳密に調節されていると考えられる。
ニンジンにおけるストレス不定胚誘導系では、PKLなどによるクロマチンレベル
での調節機構が過度のストレスによって乱されて、胚発生のプログラムが進行し
てしまうと考えることができる。また、不定胚形成の起こりやすさは植物種によ
って異なるが、これについてもエピジェネティック的な調節機構の厳密さや堅牢
さが関与している可能性がある。
４．不定胚形成・発達の研究
４.１. 不定胚形成の阻害因子
液体培養によって不定胚を誘導する場合、高細胞密度条件になると不定胚形成
が著しく阻害され、大量増殖の妨げとなることが知られている45）。高細胞密度で
ニンジン不定胚を培養した培地（コンディションド培地）からは、不定胚形成を
阻害する物質としてパラヒドロキシベンジルアルコール（p-hydroxybenzyl alco-
hol: PHBA）が検出されている。PHBAは、不定胚形成の初期に起きる早い細胞
分裂を特異的に阻害する46）,47）。PHBAは、種子発達の初期に特異的に蓄積され、
種子形成時にPHBAを処理すると種子形成や発芽が著しく阻害される。これらの
ことから、PHBAは不定胚形成だけでなく、受精胚形成においても胚発生の阻害
因子となると示唆されている48）。
受精卵は、最初の２回の分裂によって縦に並んだ４細胞となり、末端の１細胞
が胚へと分化し、他の連続する３細胞は胚柄（Suspensor）へと分化する。
PHBAは、胚発生初期の細胞分裂を特異的に阻害することで、胚柄になる細胞が
胚へ分化することを阻止していると考えられる。この際、胚へ分化する細胞も
PHBAにさらされるが、胚形成促進物質によって胚への分化が維持されていると
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考えられる。胚形成促進物質としては、ニンジン細胞を培養した培地にも存在す
るペプチド性植物細胞増殖因子ファイトスルフォカイン（Phytosulfokine: PSK）
が候補と考えられ、PSKとPHBAが拮抗的に作用することが確認されている49）。
４.２. 不定胚形成に関わるホメオボックス因子
胚には子葉、根、茎頂、胚軸、維管束など、幼植物体を形成する器官やその原
基が存在する。このような胚としての形づくりが調節される仕組みについて研究
が進められている。生物の形態形成を調節している因子としては、ホメオボック
ス構造を持つタンパク質（ホメオボックス因子, Homeobox factor）が知られてい
る。ホメオボックス構造はATに富んだプロモーター配列に結合し、形態形成に
関わる一連の遺伝子の発現を一括して転写調節する。それぞれの器官や時期によ
り、異なるホメオボックス因子が役割分担していると考えられている。
ニンジンからも不定胚形成時に働く６種類のホメオボックス遺伝子（CHB1－
CHB6）が単離されている50）。in situ hybridization法による発現解析や胚軸から
の不定胚誘導系を用いた過剰発現解析から、それぞれのCHBの機能は次のよう
に考えられている51）。CHB1は不定胚形成能力の獲得と不定胚形成後期の子葉の
形態形成において機能を持つ。CHB2は球状胚から心臓型胚への進行過程で機能
している。CHB3は不定胚形成過程を通じて皮層細胞（Cortical cell）の分化に関
与する。CHB4とCHB5は魚雷型以降の皮層細胞の分化に関与する。CHB6は維管
束組織の分化を調節している。これらのCHBの機能については明確な解答は得
られていないが、複数のホメオボックス因子が共同して機能する可能性も考えら
れる。
トウヒ（Picea abies）においても、KNOX（Knotted1-like homeobox）ホメオ
ボックス因子やWOX（WUSCHEL-related homeobox)ホメオボックス因子が、不
定胚形成に関与することが示されている52）,53）。不定胚形成におけるホメオボッ
クス因子の関与は、裸子植物と被子植物で共通した機構と考えられる。
５．不定胚成熟の研究
不定胚が形態的な受精胚のモデルであることは、その観察から明らかである。
しかし、生理的には受精胚と異なる点がいくつかある。その代表例は、受精胚が
成熟後期に乾燥状態で休眠（Dormancy）するのに対し、不定胚は乾燥・休眠せ
ずにそのまま発芽する点である。そのため、休眠中の受精胚は乾燥耐性
（Desiccation tolerance）を持つが、休眠のない不定胚は乾燥耐性も持たない。
一般に、種子では成熟後期にABAが一時的に増加することが知られており、種
子の乾燥耐性や休眠はABAによって調節されていると考えられている54）。しかし、
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不定胚はABAをほとんど合成せず10）、ABAが存在しないために不定胚は乾燥耐性
を示さないと考えられる。実際、不定胚に外部からABAを処理すると、種子と同
程度の強い乾燥耐性が獲得される（図４）55）。また、乾燥時の不定胚の含水率は、
乾燥種子と同様に５％程度であり、胚の乾燥耐性の実態は、水分を保持すること
ではなく、水分を失っても生存できる細胞状態を作ることにあると考えられる56）。
このように、乾燥耐性や休眠などの生理的な面においても、不定胚は受精胚のモ
デルとなると考えられている。
５.１. 不定胚におけるLEAタンパク質
種子においては、その成熟後期に親水性の高いLEAタンパク質が蓄積し、乾
燥・低温・凍結などのストレスから、種子や胚を守ることが知られている15）。
LEA遺伝子は成熟種子で増加するABAによって発現誘導されるが、不定胚はABA
含量が低く、そのため十分なLEA遺伝子の発現が起きない。ニンジン不定胚系で
は、不定胚形成を規定する因子の検出過程で多くのLEA遺伝子が検出されている
12）,13）,14）,16）,17）。これらが不定胚においてABA誘導性を示すことから、不定胚の
ABA誘導性乾燥耐性においても、LEAタンパク質が機能している可能性が高い。
ニンジンの代表的なLEA遺伝子であるECP遺伝子について、その発現調節機構
の研究が行われている。ECP31遺伝子のプロモーター領域には、ACGTをコア配
図４　ABAによるニンジン不定胚の乾燥耐性
ABA処理によって乾燥耐性を獲得した不定胚(b)と、ABA未処理のため乾燥耐性を示
さない不定胚(a)。ABA処理は10μMで７日間行った。シリカゲルによる３時間の乾燥
処理の後、培地上で15日間培養した。耐性を示す不定胚は発芽して幼植物体へと成長
している。（文献73より改変して引用）
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列に持つABA-responsive element （ABRE）様の二つのモチーフ（X-motifとY-
motif）が存在する57）,58）。この二つのモチーフの働きによって、ECP31の胚特異
的なABA誘導性発現が引き起こされている58）,59）。このX-motifとY-motifには、G
ボックス結合因子型塩基性ロイシンジッパー転写調節因子（G-box binding factor-
type basic region/leucine zipper factor, GBF-type bZIP factor）であるDcBZ1が結
合して発現調節に関与する60）。一般に、種子でのABA誘導性遺伝子の発現調節に
はABA-INSENSITIVE 5（ABI5）型のbZIP因子が働くが61）、ニンジン不定胚では
それとは異なるグループのbZIP因子も関与している。
５.２. 不定胚におけるABA情報伝達
トウモロコシ（Zea maize）とシロイヌナズナでは、種子の休眠と乾燥耐性が
起こらない種子特異的ABA不感受性突然変異体（viviparous 1: vp1, aba insensi-
tive 3: abi3）が知られている。これらは、内生ABA量が正常であるにも関わらず、
種子でのみ異常な表現型を示す。これらの原因遺伝子の遺伝子産物（VP1/ABI3）
は、種子特異的なABA情報伝達因子であり、RYエレメント［RY element, CATG-
CA(TG)］に直接結合したり、bZIP因子ABI5と結合したりして、転写調節因子と
して機能する62）,63）,64）,65）,66）,67）。VP1/ABI3因子にはB3ドメインという植物特
異的な機能ドメインが存在する。このB3ドメインは他の転写調節因子にも保存
されており、その一つに種子で働くFUS3がある。FUS3は、ABI3と同様にRYエ
レメントに結合することから、ABI3とFUS3は胚で共同して働いている可能性が
示唆されている67）。
ニンジン不定胚においても、VP1/ABI3のホモログとしてC-ABI3が単離されて
いる29）。C-ABI3の発現は、EC、不定胚、発達中の種子で特異的であり、NC、子
葉、成熟葉では検出されない。ECと種子はABA含量が高く、強い乾燥耐性を示
す。また、不定胚はABA処理によって強い乾燥耐性を示す。逆にNCと成熟葉は、
ABA処理を行っても強い乾燥耐性は誘導されない68）。このように、C-ABI3の発
現とABA誘導性の乾燥耐性には強い相関が見られる。また、発達中の種子では、
内生ABA含量が増加する時期よりも早い時期からC-ABI3の発現が起こっている
（図5）。これらのことから、C-ABI3がニンジンの種子や胚において、ABAの情報
伝達に関与することでABA誘導性の乾燥耐性を調節することが示されている29）。
C-ABI3を成熟葉やNCで異所的過剰発現させた形質転換ニンジンでは、LEA遺
伝子（ECP31/CAISE2, ECP40/CAISE6, ECP63/DC8, CAISE3, CAISE4/EMB1）
がABA処理によって発現誘導される16）,29）,68）。ABAによるLEA遺伝子の発現誘導
は本来は胚特異的であるため、C-ABI3の異所的発現によって、成熟葉とNCに胚
としての性質が付与されたと考えられる。さらに、C-ABI3を異所的過剰発現さ
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せた形質転換NCでは、ABA処理によって弱いながらも乾燥耐性が獲得された68）。
これらの事実から、C-ABI3がABA誘導性遺伝子の発現を誘導することで、ABA
による乾燥耐性の獲得に関与することが直接証明された。
一方、ストレス不定胚誘導系においても、ストレス（0.7 Mショ糖）処理の早
い時期からC-ABI3の発現が検出される８）。発現の見られる時期は、不定胚形成
能力の獲得時期と一致しているが、まだ胚としての形態が観察できないだけでな
く、細胞分裂も起きていない。このように、C-ABI3は体細胞が不定胚形成能力
を獲得するかなり早い時期から発現している。ストレス不定胚誘導にABAが関与
図５　ニンジンの種子発達過程でのABA含量とC-ABI3の発現
種子発達過程の生重量・含水率・ABA含量の変化とC-ABI3の発現を示す。写真は、
それぞれの時期での受精胚の発達段階を示す。（スケール表示：100μm）
（文献29, 82より改変して引用）
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することをふまえると、そのABA情報伝達にはC-ABI3が関係すると考えられる
８）。さらに、不定胚形成能力を持つECでC-ABI3が発現し、不定胚形成能力を持
たないNCでC-ABI3が発現しないことも、不定胚形成能力獲得にC-ABI3を介した
ABA情報伝達系が関与する可能性を示唆している。
シロイヌナズナのabi3-6突然変異体（abi3の最もシビアなアレル）は正常な胚
の形態を示すことから69）、ABI3は胚形成能力を規定する因子ではないと考えら
れる。そのため、C-ABI3の発現調節を行っている未知の因子が胚形成能力を規
定する因子そのものである可能性が高い。そこで、ニンジンC-ABI3遺伝子とシ
ロイヌナズナABI3遺伝子のプロモーターが解析され、胚発生に関与するシス配
列や、それらのプロモーターに作用するトランス因子を決定する研究が進められ
ている。なお、不定胚におけるVP1/ABI3の研究は、針葉樹であるトウヒにおい
ても行われており70）,71）、不定胚での普遍的な機能が明らかになると期待される。
６．不定胚研究の応用
不定胚に限らず植物組織培養では、季節を選ばずに安定して大量の植物組織が
供給される利点がある。また、得られる植物組織はウイルスなどの病原体を含ま
ない状態で維持され、クローンとして一定の品質を保つこともできる。通常、不
定芽や不定根として再分化させた場合には、さらに不定根形成や不定芽形成の操
作が必要であるが、不定胚の場合は芽と根の原基を両方備えている。そのため、
優良種苗の大量繁殖技術においては、不定胚利用のメリットは大きい。
前述のように、不定胚は種子中の胚と同質と考えられる。不定胚を適当なゲル
化剤中に包埋して圃場で直接播種する人工種子（Artificial seed）という手法が考
案されている。人工種子では、アルギン酸カルシウムなどの親水性ゲル中に不定
胚を包埋するため、輸送や保管の点で課題が残っている。そのため、培養苗の輸
送システムの簡便化やハンドリングの簡略化を目指した研究が試みられている72）。
不定胚は、ABA処理されると乾燥耐性を獲得するため、ABAを処理し乾燥させ
た状態の不定胚を２枚の適切な膜の間にはさみ込んでシート状にして、これを適
当な大きさに切り取りそのまま圃場に播種する方法も考えられる。ニンジン不定
胚のABA処理では、人工合成ABA［(＋)-ABAと(－)-ABAのラセミ体］が、高価な
天然型ABA［(＋)-ABA］と同等の効果を示すことが確認されている73）。また、乾
燥状態のニンジン不定胚は、超低温（－80℃）で長期間（少なくとも169週間）
保管することが可能である56）。このように、乾燥状態の人工種子の開発につなが
る生物学的研究は進んでおり、今後は包埋基材研究との連携を進めていく必要が
ある。
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７．不定胚研究の今後
現在の植物科学では、モデル植物であるシロイヌナズナの研究が大部分であり、
それ以外の植物種での研究は遅れている。シロイヌナズナの研究で明らかになっ
た生命現象やそのメカニズムが、他の植物種で証明されていない事例も多く、今
後はシロイヌナズナでの研究成果が有用植物を中心に活用されることが望まれ
る。
胚発生についても例外ではない。シロイヌナズナでは、種子休眠時のエチレン
によるABAシグナル伝達の調節、種子発芽時のシトクロームP450（Cytochrome
P450, CYP707A）が関与するABA代謝など、興味深い生理現象が報告されている
74）,75）。これらの生理現象の普遍性を明らかにするためにも、ニンジン不定胚は
有用なツールとなると考えられる。
シロイヌナズナにおいても不定胚形成は報告されている76）,77）,78）。しかし、実
際に研究に利用されている事例は少ない。これは、シロイヌナズナでは不定胚を
大量に調整するのが困難であるため、実験方法が限定されてしまうことに原因が
あると考えられる。しかし、遺伝子やタンパク質の検出感度は上昇しており、不
定胚研究においてもシロイヌナズナが主流になる可能性も高い。
また、これまで不可能であった植物種で新たに不定胚誘導系が確立されたとす
る報告は、現在でも多く見られる。特に、有用植物や希少植物での不定胚誘導系
の確立が進んでいる。種苗生産だけでなく、形質転換植物を作る際にも、再分化
が胚として起きる不定胚は有用であり、不定胚誘導系の事例は今後も蓄積されて
いくと予想される。
ニンジン不定胚には、過去50年間に蓄積された多くの生理学的・生化学的研究
データが存在している。また、現在でも植物胚発生の研究モデルとして、細胞成
長と糖の関係、イオンチャネルの作用、活性酸素と不定胚形成の関係など、多く
の研究が進められている79）,80）,81）。ゲノム解読など、分子生物学研究のツールが
整備されれば、ニンジン不定胚はさらに発展した植物胚発生の研究モデルとして
活用されると期待される。
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